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Einleitung

Bereits Whitman (1898, zit. nach Lorenz 1939) wies darauf hin, daB so-
wohl Organe als auch Instinkte unter dem Gesichtspunkt phyletischer Ab-
stammung zu erforschen seien. Die Instinkthandlung erwies sich dabei
sogar als ein Merkmal besonderer phylogenetischer Konstanz (Lorenz 1939).
Wenn auch letzteres heute nicht mehr unbestritten ist (Wickler 1967), so
wird doch allgemein anerkannt, daB Verhaltensweisen ebenso von Mutation
und Selektion geformt werden wie morphologische Merkmale. In diesem
Zusammenhang kann die Bearbeitung von Reptilien — einer Tierklasse, aus
der sich sowohl die Végel als auch die S&uger herleiten — allgemeines
Interesse gewinnen. Die vorliegende Arbeit soll dazu einen kleinen Beitrag
liefern, wobei sie sich bewuBt auf den Vergleich der Verhaltensweisen von
Lacerta-Arten beschrankt.

Abgesehen von einzelnen Publikationen &lteren Datums, die gegebenenfalls an

entsprechender Stelle beriicksichtigt werden, liefert Kramer (1937) erstmals eine
genauere Bearbeitung des Sozialverhaltens der ,Grlinen Mauereidechsen” L. melisel-



Y Zur Ethologie von Eidechsen 123

lensis und L.sicula. Kitzler (1941) befaBt sich mit dem Paarungs- und Sozial-
verhalten von Zaun- und Smaragdeidechsen (L. agilis und L. viridis), sowie dem
von L.strigata maior. Diese Autorin stellt bei einigen Verhaltensweisen bereits
Betrachtungen iiber deren stammesgeschichtliche Herleitung an. Eine jlingere
Untersuchung stammt von H. Weber (1957); darin werden L. viridis, L.lepida und
L. muralis ethologisch behandelt, letztere Art auch im Freiland.

In der hier vorliegenden Arbeit sei eine umfassende Analyse der Aus-
drucksbewegungen von Lacerta sicula, L. melisellensis, L. hispanica und
L. vivipara versucht. Im einzelnen werden analysiert:

die stammesgeschichtlichen Wurzeln dieser Ausdrucksbewegungen,
ihre Motivation,

3. ihre Beziehungen zur Okologie der jeweiligen Arten.

Mein D ank gilt allen, die zum Gelingen der vorliegenden Arbeit bei-
getragen haben.

Namentlich genannt seien Frau Dr. Zippelius, die die Anregung zu dieser
Arbeit gab, sowie Professor Danneel und sein Nachfolger Professor Schneider, die
mir einen Arbeitsplatz zur Verfligung stellten. Die hilfsbereite Mitarbeit von
Dr. Buschinger aus dem Institut fiir Angewandte Zoologie ermdglichte die Markie-
rung von Eidechsen mit Radioisotopen. Fiir anregende Diskussionen und Rat-
schldge danke ich auch Dr. Gruber (Museum und Forschungsinstitut Alexander
Koenig) und meinen Kondoktoranden Mitze und Miicke.

Das Staatliche Forstamt Kottenforst gestattete mir groBzligig das Arbeiten in
einem eingezdunten Gelande.

Waéhrend der Untersuchungen in Jugoslawien, bei denen mich das Ehepaar
Driiwa begleitete, zeigte sich das Biologische Institut in Rovinj (Istrien) behilflich.

Dem Land NRW schlieBlich verdanke ich ein Promotionsstipendium und damit
die Moglichkeit des kontinuierlichen Arbeitens an der Dissertation.

Material und Methoden

Die Eidechsen wurden im Labor in Glasterrarien gehalten, deren Lange
50 bis 100 cm und deren Breite 25 bis 40 cm betrug. Zur Abdeckung diente
Fliegendraht. Auf dem Boden lagen einige Zentimeter Sand, dem zur
Deckung des Kalkhaushaltes Muschelgranulat beigemischt war; die Eidech-
sen nehmen dieses als Magensteine auf. Alle Behalter enthielten Unter-
schlupfmoglichkeiten in Form von Steinen, manche einen kleinen Gras-
biischel. Gelegentlich — besonders haufig bei L. vivipara — wurde das
Terrarium benetzt. L. vivipara gedieh recht gut, nachdem das auf einem
besonnten Fensterplatz stehende Terrarium stdndig mit einem feinen PreB-
luftstrahl durchliiftet wurde. Jedes Terrarium enthielt mindestens eine 5 bis
8 cm Uber dem Boden hdngende 40-Watt-Glihbirne als Licht- und Warme-
quelle, die téglich 13 Stunden brannte.

Alle Eidechsen bekamen als Hauptfutter Mehlwiirmer, die zuvor mit
frischen Pflanzen gefiittert worden waren, selten andere Kleintiere. Die
Jungtiere wurden zu einem erheblichen Teil mit Drosophila aufgezogen.
Von Zeit zu Zeit wurden die angebotenen Futtertiere mit einem Multi-



[ 2onn.
124 B. Verbeek l 2000, Beitr.

vitaminpraparat betraufelt. Als Ersatz flir die fehlende Sonne bot ich ge-
legentlich UV-Bestrahlung mit einer handelsiiblichen Héhensonne. Uber die
Notwendigkeit dieser MaBnahme bestehen allerdings Zweifel; einige
Eidechsen halte ich seit Jahren bei vitaminreicher Kost ohne UV-Licht.

Da die Tiere unmittelbar nach dem Umsetzen in ein anderes Terrarium meist
sehr verschreckt sind, wurden die fiir etliche Versuche vorher isolierten Tiere durch
Entfernen eines Trennschiebers zusammengefiihrt, was in der Regel ohne Beun-

ruhigung der Tiere moglich war. Es standen je nach Bedarf durchsichtige Glas-
oder undurchsichtige Kunststoffschieber zur Verfligung.

Bei Freilandbeobachtungen habe ich die Eidechsen mit Farbpunkten
individuell gekennzeichnet, um eine schnelle und sichere Identifizierung zu
gewadhrleisten. Eine liickenlose Uberwachung einzelner Tiere war dennoch
nicht moéglich.

Entscheidend weiter fiihrte hier die in Zusammenarbeit mit A.Buschinger
eingesetzte Radioisotopenmarkierung. Einzelheiten und Literatur findet man
zu diesem Verfahren bei Buschinger und Verbeek 1970. Abweichend zu dem
dort beschriebenen Gerat stand in der letzten Saison (1970) ein sehr viel
empfindlicherer Szintillationsdetektor zur Verfligung (Berthold Ratemeter-
Scaler LB 1821 mit der Sonde SZ 25/25 D), der die mit Tantal-182 (ca. 100 uC)
markierte Eidechse aus fast 4 m Entfernung durch einen deutlichen Anstieg
der Zahlrate anzeigte. Die Strahlungsquelle, die der Eidechse unter die
Riickenhaut gepflanzt wurde, war in Platin eingeschlossen und maBl 2,5 mm
in der Lange und 0,8 mm im Durchmesser. Die Bergeidechsen wurden durch
das implantierte Ta iberhaupt nicht und durch das Aufspiiren mit der auf
einen Stab montierten Sonde wegen ihrer geringen Fluchtdistanz nur selten
gestort. Da der Beobachter sich nach jeder Ortung zuriickzog, wurden der
Eidechse stets alle Richtungen wieder freigegeben. Die schriftlichen Auf-
zeichnungen wurden durch Fotos erganzt. In beschranktem Umfang konnten
auch Filmaufnahmen zur Bewegungsanalyse herangezogen werden.

Das Material von Lacerta vivipara stammte ausschlieBlich aus der Um-
gebung von Bonn.

Die Exemplare von L. sicula kamen aus Istrien (Jugoslawien), meist
von kleinen Inseln.

Leider war die Herkunft der einzelnen Tiere nicht in allen Féllen bekannt. Die
auf der Insel Trumbuja gefangenen Tiere zeigten im Verhalten quantitative Unter-
schiede zu den aus der Gegend von Rovinj stammenden Eidechsen. Es ist zu ver-
muten, daB bei griindlicher Uberpriifung aller Subspecies einer Mauereidechsenart

dhnliche Verhaltensunterschiede aufzufinden wéren, wie sie Ferguson (1970) bei
Uta stansburiana fand.

Mertens (1946) weist auf auffallige Unterschiede beziiglich der Aggressivitdt bei
verschiedenen Populationen der Art L. muralis hin.

Die wenigen Exemplare (5), die mir von L. melisellensis zur Verfligung
standen, waren — ebenso wie die Versuchstiere Kramers — in der Gegend
von Rovinj (Istrien) gefangen worden.
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Das Material von L. hispanica, einer nahen Verwandten von L. muralis,
stammte aus einem Pyrendenauslédufer bei Banyuls (Frankreich)?).

Beschreibung des Verhaltens

Agonistisches Verhalten
Wenn ein Maiénnchen der hier untersuchten Mauereidechsen?) einem

anderen begegnet, kann es

l. imponieren. Dieser Ausdrucksbewegung folgt sehr oft ein tatlicher
Angriff.

2. beschwichtigen. Dieser Bewegung folgt gewo6hnlich rasche Flucht.
In den meisten Féllen flieht ein inferiores Ménnchen, sobald es ein
uberlegenes sieht, also ohne vorher die Beschwichtigungsreaktion ge-
zeigt zu haben.

Beide Verhaltensweisen — Imponieren und Beschwichtigen — werden
im folgenden kurz beschrieben, wobei aufschluBreiche Sonderfille zunichst
unberiicksichtigt bleiben, da sie erst in der Analyse (S.134) an entspre-
chender Stelle behandelt werden sollen.

Imponieren

Das Imponieren sieht bei den verschiedenen Lacerta-Arten dhnlich aus.
Ich mé6chte hier die sehr plastische Schilderung von Kramer (1937), die sich
auf L. melisellensis bezieht, iibernehmen:, Die imponierende Eidechse richtet
sich auf den steil gestellten Vorderbeinen auf, neigt die Schnauze zu Boden,

Abb. 1. Die imponierende Griine Mauereidechse (L. sicula) zeigt dem Animponier-
ten die Breitseite und schreitet im Bogen auf diesen zu.

1) Herrn Dr. Knoepffler, der diese Art erstmalig flir Frankreich meldet (Evrard
et Knoepffler, im Druck), danke ich fiir die Bestimmung.

2) Mit Mauereidechsen werden hier und im folgenden, ohne damit viel iiber die
feinsystematische Stellung aussagen zu wollen, L. hispanica und die ,griinen
Mauereidechsen” L. sicula und L. melisellensis der systematisch abweichenden
Bergeidechse L. vivipara gegeniibergestellt,
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so daB die Haltung eines beigezdumten Pferdes entsteht, blaht die Kehle
auf und flacht den ganzen Rumpf, besonders im Brustabschnitt, seitlich ab,
so daB der Querschnitt schmal und hoch, die Seitenansicht breit wird. In
dieser Haltung wird im ausgeprdgten Fall langsam, etwas ruckweise aut
den Gegner bzw. den Partner zugeschritten. Dies geschieht nicht auf kiir-
zestem Wege, sondern in gekrimmter Bahn, wobei der Imponierende etwa
auf die Flanke des Angegangenen trifft, falls dieser am Ort geblieben ist.
Beim Schreiten wird die Korperachse nicht in Fortbewegungsrichtung ge-
halten, sondern sie weicht kopfseits etwas nach auBen ab. Diese Art der
Annédherung bewirkt, daB dem Angegangenen die Breitseite gezeigt wird."
Kramers Beschreibung gilt in gleicher Weise auch fiir L. sicula. Die Orien-
tierung zum Partner ist in Abb. 1 skizziert (vgl. auch Abb.3a, e, k). Junge,
aber fast ausgewachsene und begattungsbereite L.-hispanica-Mannchen
lieBen die Breitseitsorientierung stets vermissen; dltere zeigen sie manch-
mal sehr ausgepragt. Bei L. vivipara sah ich die Breitseitsstellung noch nie
in eindeutiger Form. L. melisellensis neigt noch starker als L.sicula (vgl
Abb. 6 Mitte rechts) dazu, die Kérpermitte sehr hoch zu wolben. Bei L. agilis
(Leydig 1872) und bei L. viridis (Weber 1957) kann dieses Rickenwolben in
besonderen Situationen bis zum ,Katzenbuckel” gesteigert werden. Auch
L. vivipara wélbt oft den Riicken hoch; insgesamt ist hier aber die Imponier-
haltung durch die schwache Kehlwélbung und das weniger scharfe Ab-
winkeln des Kopfes lange nicht so ausdrucksvoll wie bei den anderen ge-
nannten Eidechsen.

Beschwichtigen

Kam das Imponieren vorwiegend den Mannchen zu, so wird das Be-
schwichtigen gewdhnlich von Weibchen gezeigt.

Zum Beschwichtigen dienen drei Bewegungselemente, die bei den ein-
zelnen Arten einen sehr verschiedenen Anteil im Gesamtausdrudk einneh-
men; sie kénnen gleichzeitig oder auch einzeln auftreten: Kopfnicken,
Treteln und Schwanzzittern,

Kramer, der den Ausdruck ,Treteln” gepragt hat, beschreibt das Be-
schwichtigen der grilnen Mauereidechsen wie folgt: ,Die tretelnde Eidechse
richtet ihren Kopf wie eine KompaBnadel auf die herannahende und bewegt
ihn schnell ruckweise auf und ab?). Gleichzeitig schlagen die Vorderglied-
maBen in schnellem Takt auf den Boden.”

Hinzu kommt bei allen Arten ein Schwanzzittern rascher Frequenz.
Besonders bei Mannchen tritt statt dessen oft eine wellenférmige Schwanz-
bewegung auf. Bisweilen ist auch nur ein Zucken zu registrieren.

Das rasche Nicken ist bei L. sicula der wichtigste Anteil der Beschwichti-
gungsgebidrde; das Treteln fallt hier sehr oft weg. Ahnlich verhélt sich

3) Nach meinen Beobachtungen tritt zu der vertikalen Kopfbewegung auch noch
eine horizontale (Abb. 2).
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L. melisellensis, wohingegen L. hispanica eher das Kopfnicken ausfallen 146t
als das Treteln. Bei L. vivipara ist schlieBlich das Treteln bei weitem die
wichtigste Komponente des Beschwichtigens.

Wie beim Imponieren, so nehmen auch beim Beschwichtigen die griinen
Mauereidechsen eine bestimmte Orientierung zum Partner ein: sie richten
den Kopf gewohnlich auf ihn. Die beiden anderen Arten lassen eine solche
Ausrichtung meist vermissen.

Abb. 2. Kopfnicken und Abwehrbewegungen eines nicht sehr paarungsbereiten
L.-sicula-Weibchens (vorn im Bild) nach einer Filmaufzeichnung (24 Bilder/sec.).
Die Zahlen bezeichnen die laufenden Bildnummern. Aus Griinden der Uberschau-
barkeit sind beim Méannchen (hinten im Bild) die Bilder 2 bis 5, 10 bis 14 sowie 16
und 17 ausgelassen. Beim Weibchen fehlen die Bilder 5 und 11 bis 16. Diese
miiiten jeweils kontinuierlich zwischen dem vorausgehenden und dem anschlie-
Benden Bild eingezeichnet sein, bzw. sich an die letztangefiihrte Nr. anschlieBen.

Paarungsverhalten

Das Imponier- und Beschwichtigungsverhalten spielt bei der Paarung der
meisten Eidechsen eine erhebliche Rolle. Der Begattung der hier behandel-
ten Mauereidechsen geht ein Vorspiel voraus, das jene beiden Verhaltens-
weisen als Elemente enthalt.

Lacerta sicula

Das Miénnchen schreitet breitseits imponierend meist im Bogen auf das Weib-
chen zu (Abb.1). Dieses beantwortet die Anndherung mit eifrigem Kopfnicken,
wobei der Kopf gewdéhnlich auf den des Partners gerichtet ist (Abb. 3 a). Manchmal
tretelt es zusdtzlich und zittert mit dem Schwanz. Das Mannchen, das sich inzwischen
dem Schwanz des Weibchens gendhert hat, ergreift diesen (h&ufig zundchst nur
symbolisch, d. h. es dffnet zwar das Maul, packt aber gar nicht zu). Jetzt zeigt das
Weibchen in der Regel Schwanzzittern (Abb.3b). An dieser Stelle reifit die Hand-
lungskette sehr oft ab, kann sich aber gleich darauf wiederholen. Wird sie weiter-
geflihrt, so rutscht das Maiannchen mit seinem Kiefergriff ruckweise in Richtung
Schwanzwurzel, bis es, was manchmal eine gewisse Schwierigkeit darstellt, iiber
die Hinterbeine hinweggreifen und den bei Lacerten iiblichen Flankenbi anbringen
kann. Das Weibchen nickt wahrenddessen mit dem Kopf und wendet ihn dabei oft
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dem Minnchen zu. Wenn es nicht paarungswillig ist, beiit es das Mannchen ab.
Zwischen Nicken und Beifien gibt es alle Ubergangsstufen: z.B. das Weibchen
trommelt mit der Schnauze gegen den Hals des Mannchens, ohne aber zu beiBen.
Mit dem zum Minnchen gewandten Hinterbein wehrt ein wenig paarungsbereites
Weibchen dieses zusdtzlich ab (Abb.2). Hat nun das Mannchen den Flankenbif3
erreicht, so kommt es unverziiglich zur Kopula: Es schiebt seine Kloake unter die
des Weibchens, das die Schwanzwurzel angehoben hat, und greift dabei mit der
dem Weibchen zugewandten Hinterextremitit tiber dessen Riicken (Abb. 3¢). Die
Kopula dauerte in 14 mit genauen Zeitangaben protokollierten Féllen 23 bis 55 sec.
(Mittel 33).

Nach der Begattung geht das Paar gewdhnlich noch nicht auseinander (in 14 von
18 beobachteten Fallen), sondern das Mannchen hilt das Weibchen noch eine Weile
im Flankengriff fest (Abb.3d), und zwar bei den aus der Umgebung von Rovinj
stammenden Eidechsen 4 bis 9 min. (Mittel 6,5; n = 7) und bei den auf Trumbuja
gefangenen Tieren 10 bis 22 min. (Mittel 15,5; n = 5). In Anbetracht des erheblichen
Unterschiedes in der Dauer des Paarungsnachspiels erscheint es trotz der geringen
Zahl von Beobachtungen angebracht, die von Trumbuja stammenden Eidechsen
gesondert anzufiihren. Manchmal trdgt das Médnnchen wihrend des Nachspiels das
v6llig passive Weibchen durch das Revier. SchlieBlich 14Bt es das Weibchen los,
das sich dann gewohnlich ohne Hast entfernt. Bisweilen 16st das Mannchen den
Flankengriff auf Zappeln des Weibchens hin. Bei einigen Paarungen, die ohne
Nachspiel endeten, sind Stérungen als Ursache fiir den Wegfall wahrscheinlich.

Lacerta melisellensis

Ganz entsprechend beginnt auch bei L. melisellensis die Paarung mit Imponieren
des Mdnnchens und Beschwichtigen durch das Weibchen (Abb. 3 e). Das Méannchen
kann dann das Weibchen in aggressiv anmutender Weise in Kopf oder Nacken
beifen. Meistens aber greift das Mannchen zunéchst den zitternden bis schlangeln-
den Schwanz des Weibchens (Abb. 3 f); hier reiBt — wie bei L. sicula — die Hand-
lungskette oft ab. Wenn es zur Paarung kommt, lagert das Minnchen seinen
Kiefergriff nach vorn, bis es die Flanke erreicht hat, biegt sein Rumpfende unter
das des Weibchens und fiihrt soweit genau wie L. sicula die Begattung aus
(Abb. 3 g). Die so eingenommene Stellung dauert hier aber erheblich langer (7 bis
9 min.). Dann stemmt sich das Méannchen in der in Abb.3h wiedergegebenen Weise
hoch, eine Position, die bis zu 33 Minuten eingehalten wurde. Nachdem die Geni-
talverbindung geldst ist, 148t das Ménnchen die Flanke des Weibchens sofort los.
Es kommt vor, daB es das Weibchen anschlieBend verfolgt und z.B. am Schwanz
festhdlt (Abb. 31i). Leider stand mir zur Paarungszeit nur ein Mannchen dieser Art
zur Verfligung; es verhielt sich wiahrend der 3 beobachteten Paarungen mit ver-
schiedenen Weibchen stets in der beschriebenen Weise.

Ob Figur h, die in der Literatur m. W. nirgends erwéhnt ist, fiir L. melisellensis
die Regel ist, muB vorldufig offenbleiben?). Kramer gibt als Paarungsdauer wenige
Minuten bis /4 h an, was mit dem Verhalten der von mir beobachteten Tiere nicht
ibereinstimmt.

4) Bei L. viridis konnte ich einmal die gleiche Haltung beobachten, als das
Weibchen sehr unruhig wurde.

Abb. 3. Synoptische Darstellung des Paarungsverlaufs bei den einzelnen hier
untersuchten Lacerta-Arten. Das Ménnchen ist in der oberen Bildreihe stets links.
Die Zeitangaben sind Mittelwerte aus meinen Beobachtungen. Die Figurenbezeich-
nung von Handlungen, die leicht ausfallen kénnen, sind in () gesetzt. Fir das
Paarungsnachspiel von L. hispanica (Fig. (n)) wurde Fig.1 zugrunde gelegt, da kein
entsprechendes fotografisches Dokument vorlag; das Nachspiel ist aber von diesem
Stadium des Vorspiels nicht zu unterscheiden. Alle anderen Figuren sind nach
Fotos oder Filmbildern aus entsprechenden Situationen gezeichnet. Die Figuren o
und p sind als Alternativen aufzufassen.
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Lacerta hispanica

Bei L. hispanica war eine deutliche Breitseitsorientierung des Mannchens vor
dem Weibchen als Paarungseinleitung nicht festzustellen. Die Paarung beginnt auch
bei dieser Art allgemein mit Imponieren des Méannchens (Abb. 3 k) und anschlieBen-
dem SchwanzbiB (Abb. 3 1). Das Weibchen kann beschwichtigen, unterldBt dies aber
nach den vorliegenden Beobachtungen auf dem Hoéhepunkt der Paarungsbereit-
schaft. Bekommt nun das Mannchen in der schon bei den griinen Mauereidechsen
beschriebenen Weise das Weibchen in der Flanke zu fassen, beginnt die Kopula
(Abb. 3m) (Dauer 5,5 bis 59 min.; Mittel 31 min.; n = 9. 2 weitere Fille, in denen
die Paarung wahrscheinlich durch &uBere Umstdnde abgebrochen wurde, sind bei
den Zeitangaben nicht beriicksichtigt). In einem Falle lag zwischen zwei Paarungen
ein Zeitraum von nur 3 min. Normalerweise wehrt das Weibchen unmittelbar nach
einer Paarung weitere Begattungsversuche (Abb. 3 n) mit Erfolg ab.

Ein Vergleich mit der beziiglich des Paarungsverhaltens bereits untersuchten
L. muralis kénnte von taxonomischem Interesse sein. Allerdings miifite fir end-
gilltige Aussagen noch mehr Individuen verschiedenster Populationen gepriift wer-
den. Weber (1957), der L. muralis aus dem Tessin bearbeitet hat, gibt als Paarungs-
dauer 30sec. (!} an. Sehr aufféllig ist bei L. hispanica, daB sich das kopulierende
Mainnchen mit den Vorderbeinen meist krampfartig festklammert (Abb.3 m), was
mir von keiner anderen Art bekannt ist. Weber weist bei L. muralis ausdricklich
darauf hin, daB die Mannchen dieser Art ,nicht mit einem Vorderbein iiber den
Riicken des Weibchens” greifen.

Lacerta vivipara

Bei L. vivipara packt das Mannchen ohne nennenswerte Imponierhaltung das
Weibchen sogleich am Kopf (Abb.3p) oder einer anderen, offenbar beliebigen
Korperstelle, z. B. am Bein, gleitet ruckweise mit seinem Kiefergriff am Korper des
Weibchens weiter, bis es die Flanke zu fassen bekommt und in der fiir Lacerten
iiblichen Weise die Begattung ausfithren kann (Abb.3q). Statt des Kopf- oder
Nackenbisses kann auch ein SchwanzbiB vorausgehen; in diesem Fall zeigt sich
die urspriingliche Funktion dieser Verhaltensweise ganz deutlich, denn das Maénn-
chen hilt das fliichtende Weibchen tatsdchlich energisch zuriick und wird unter
Umstinden von diesem hinterhergezogen (Abb.3 o), ganz anders als etwa bei
L. sicula, wo das briinstige Weibchen iiberhaupt nicht ernsthaft zu fliechen versucht,
das Mannchen es aber trotzdem am Schwanz packt. Fir L. agilis beschreibt Kitzler,
daB ein Minnchen sein Weibchen, wenn dieses die Scheinflucht nicht mehr zeigt
an der Schwanzwurzel weiter schiebt. Dasselbe tat es sogar mit einem hinzu-
gesetzten toten Weibchen. Ein paarungsunwilliges vivipara-Weibchen beiBt heftig,
wenn es vom Mannchen gepadkt ist; unter Umstédnden verbeiBt es sich wahrend der
ganzen Paarung. Als Kopulationsdauer gibt Mortensen (1887) fiir L. vivipara
35 min. an, eine Zeit, die sich mit der kiirzesten von mir beobachteten deckt, die
langste von leider nur 3 vollstandig beobachteten Paarungen dauerte 53 min. Nach
der Paarung kann es vorkommen, daB das Minnchen das Weibcgen noch heftig
verfolgt (Abb.371). Leider pflegen diese Eidechsen sich bei der Pgarung im Frei-
land versteckt zu halten. (Ein mit dem y-Strahler Tantal-182 markiertes Weibchen
wurde wihrend eines Versuches zum Ortsverhalten 3mal unbemerkt begattet, wie
sich an den Begattungsmalen3) nach dem Einfangen unschwer feststellen lieB.)

Sozialverhalten und Okologie ’ 4
L. sicula

Diese Art beobachtete ich auf einer kleinen, baumlosen Insel mit nied-
riger Vegetation (Trumbuja, Stidspitze Istriens) wahrend der zweiten Mai-
halfte 1970. Stellenweise betrug die Populationsdichte 0,8/m?; die Durch-

5) Die Unterkiefer der Mannchen driicken sich fiir ldngere Zeit sichtbar auf dem
Bauch der Weibchen ab (Mortensen 1887).
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schnittsbesiedlung diirfte etwa halb so dicht gewesen sein. Ein Wieder-
erkennen einzelner Tiere war durch Markierung mit Farbtupfern méglich;
es wurden 31 Exemplare auf diese Weise individuell gekennzeichnet. Die
Eidechsen erwiesen sich als territorial; im allgemeinen entfernten sie sich
nicht weiter als 3m von ihrem Revierzentrum, in einem Einzelfall bis zu
10 m. In den Mittagsstunden war die Uberwachung schwer, da die Tiere
dann die Sonne meiden und ein ungeschiitztes Feld so rasch liberqueren,
daB die Markierung nicht erkennbar ist. Das Meiden der sehr heifen Mit-
tagssonne ist eine wohl bei allen Eidechsen verbreitete Erscheinung.

Bei einem Geschlechterverhdltnis von etwa 1 :1 stehen dem einzelnen
Mannchen stellenweise theoretisch nur 2,5 m® zur Verfiigung; jedoch ist der
Aktionsraum groBer, da dauernd Revierverletzungen stattfinden. Bei einer
Begegnung weicht einer der Partner ohne Widerstand und wird, wenn
uberhaupt, nur ein kurzes Stiick verfolgt.

In der ganzen Untersuchungszeit konnte ich nur einen einzigen Kampf
beobachten. Die Kdmpfer tauschten, Imponierpausen einlegend, Bisse aus
und zogen sich nach wenigen Minuten im Stelzgang auf ihr jeweiliges
Territorium zurtick. Im engen Terrarium hétte — unabhéngig von der Zahl
der Kafiginsassen — bei solch gleicher Kréfteverteilung erfahrungsgemaB
ein heftiger und langer Kampf stattgefunden.

Weibchen werden von den Ménnchen angebalzt, was keineswegs immer
zu einer Paarung fuhrt. Ihren Geschlechtsgenossinnen gegeniiber verhalten
sich die Weibchen wie die Méannchen untereinander, jedoch sind die Reak-
tionen von geringerer Heftigkeit. Am sp&dten Nachmittag liegen oft Paare,
die gemeinsam ein Revier bewohnen, nebeneinander in der Sonne. Das
kann zum Teil auf den giinstigen Sonnplatz zuriickgefiihrt werden.

Die Bindung der Eidechsen an ihr Revier war auf der dicht bevélkerten
Insel recht stark. Von 5 Tieren, die um 60 bis 70 m deportiert worden
waren, fanden 3, zum Teil erst nach Tagen, wieder zum Fangplatz zurtick.
Eines dieser Tiere war, wie ein Wiederfund bewies, zunachst 70 m in fast
genau falscher Richtung gelaufen, fand sich nach Stunden am Aussetzungs-
ort wieder und nach zwei Tagen im Heimatrevier. Bei solchen Umsetzungen
scheint kein besonderer Heimfindemechanismus maBgebend zu sein.

In eingespielten Terrariums gesellschaften sind — wie im Frei-
land — die Rangverhédltnisse normalerweise gekldrkt; die Eidechsen er-
kennen sich individuell. Bei einer Begegnung imponiert das eine Mannchen,
das andere flieht sofort oder beschwichtigt zuerst. Uberlagerungen von
Imponieren und Beschwichtigen kommen in seltenen Féllen vor, d.h. das
Mannchen beschwichtigt durch rasches Kopfnicken und waagerecht oder
aufwarts gerichtete Schnauzenspitze, wodlbt aber gleichzeitig die Kehle
(Abb. 6 oben links). Normalerweise aber jagt das iberlegene Mannchen das
unterlegene, beifit es in eine beliebige Korperstelle und schiittelt den
Gegner derb, wie ein Beutetier. Dieser wehrt sich nur noch, wenn er ge-
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bissen wird. Obgleich die Schwdnze in solchen Féllen beliebteste Angriffs-
ziele sind, brechen sie dabei selten. Kitzler (1941) betont, daB bei L. agilis

in entsprechenden Fallen der Verfolger nie in den Schwanz des Verfolgten
beiBt.

Ein Mdannchen («) patroulliert sehr oft in merkwiirdigem Stelzgang durch das
Terrarium, alle Geschlechtsgenossen verjagend. Kampfe sind hier ebenso wie im
Freiland selten, lassen sich aber durch voribergehende Entfernung von « aus der
Eidechsengesellschaft beim Wiedereinsetzen auslésen. Wahrend seiner mehrtagigen
Abwesenheit ist ein anderes Méannchen an seine Stelle getreten und gibt diese
meist nicht kampflos auf.

Nach dem ersten gré8eren, tibrigens nicht durch experimentellen Eingrift
provozierten Kampf, den ich im Frithjahr 1969 beobachten konnte, verfolgte der
Sieger noch Tage spater seinen Gegner besonders heftig, wdhrend er andere
Maiannchen deutlich weniger feindlich behandelte und zunéchst einzelne sogar
duldete. Bei L. melisellensis fliichten nach Kramer alle dem ,Tyrannen“ unterge-
ordneten Mdannchen auch voreinander. Bei L.sicula kann man jedoch bei einem
relativ friedlichen «-Tier eine Rangordnung unter den inferioren Mannchen beob-
achten., Diese Form der Gemeinschaft ist nicht starr fixiert; tritt ndmlich an die
Stelle des milden ,Tyrannen” ein neuer, unduldsamerer (was in einem Falle ohne
mein Zutun nach mehrfachen Kdmpfen geschah), so finden wir dieselben Verhilt-
nisse vor, wie sie Kramer fir L. melisellensis beschreibt: Alle untergeordneten
Maiénndhen fliichten voreinander. Kampfe, die ohne Zutun des Experimentators in
geschlossenen Gesellschaften ausbrechen, sind, im Gegensatz zur Paarung, nicht an
bestimmte Jahreszeiten gebunden. Solche Kédmpfe sind mitunter auBerordentlich
heftig und anhaltend (z. B. 55 min.). AnschlieBend haben die Kampfer meist leichte
Verletzungen; todliche Verletzungen sind bei den istrischen L.sicula selten und
diirften liberhaupt nur in Gefangenschaft vorkommen, wenn das unterlegene Tier
sich nicht mehr wehrt, aber auch nicht ausweichen kann. Die Anwesenheit von
Weibchen ist fiir Mannchenkdmpfe — wenn Uberhaupt — nur von geringer Be-
deutung.

Ein Kampf wird auch im Terrarium durch das schon beschriebene Impo-
nieren von beiden Partnern eingeleitet. Dann folgen sehr rasch Bisse, vor-
wiegend in Kopf und Nackengegend, vielleicht deshalb, weil die Kampfer
jeweils diese Korperabschnitte prasentieren.

Ist es einem Tier gelungen, den Gegner zu packen, so 1Bt er ihn meist
mehrere Minuten lang nicht los und versucht ihn zu schiitteln. Das Beifen
scheint die Tiere mehr anzustrengen als das Gebissenwerden; da der BeiBer
ausruhen muB, kommt es folglich manchmal zu einem regelmdBigen Rollen-
wechsel. Uber den Weg des durch zeitweilige Erschopfung erzwungenen
Rollenwechsels kann man sich leicht die Entwicklung echter Komment-
kampfe vorstellen, wie sie nach Kitzler bei L. agilis und L. viridis statt-
finden. Hier wartet das Mannchen, das zuletzt gebissen hat, in Imponier-
haltung den BiB des Gegners ab. Bei den griinen Mauereidechsen sind, im
Gegensatz zu den von Kitzler behandelten Arten, die Beschwichtigungs-
gebdrden vor einem gleichgeschlechtlichen Artgenossen fast wirkungslos.
Das gleiche berichtet Weber von L. muralis, etwas besser ist die beschwich-
tigende L. hispanica geschiitzt.

Das Imponier- und Kampfverhalten der weiblichen L. sicula gleicht auch
bei den gekéfigten Tieren qualitativ dem der Maénnchen, jedoch ist die
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Intensitat allgemein geringer. Mannchen mischen sich nicht in die Rang-
kdmpfe von Weibchen ein. Besonders starke und aggressive Weibchen
kampfen auch mit Mannchen, und zwar zu allen Jahreszeiten. Solche Weib-
chen werden von unterlegenen Mannchen nicht begattet, kénnen iiber-
legenen Mannchen gegeniiber aber durchaus paarungswillig sein. Weibchen,
die Mannchen attackieren, konnte Kramer bei seinen griinen Mauereidech-
sen nicht beobachten, wohl aber Mertens (1922, zitiert nach Kramer 1937)
bei L. lilfordi.

L. vivipara

An den allerersten warmeren Sonnentagen im Jahr (meist Marz) kénnen
im Freiland zwei Mannchen dieser Art durchaus friedlich beieinander
liegen. Jedoch kommt bei anhaltend warmem Wetter sehr bald Aggressions-
stimmung auf, die sich in kurzen Angriffen entlddt. Bei guter Kenntnis der
einzelnen Tiere kann man vorhersagen, welches nach einer Begegnung
fliehen, nicht aber, welches angreifen wird. Oft flieht eine Eidechse nach
einem kurzen Angriff (BiB oder Stof}), bevor der Angegriffene Zeit gehabt
hat, zu erwidern. Einen anhaltenden Kampf habe ich bei dieser Art im
Freiland nie beobachten koénnen, vermute aber, dafl solche Kampfe doch
vorkommen; vorgefundene leichte Nackenverletzungen machen das wahr-
scheinlich. Im Sommer und Herbst werden die Mannchen wieder vertrag-
licher und man kann auch wieder gemeinsames Sonnen beobachten.

Im Terrarium zeigt eine eingewohnte Gesellschaft von adulten
Tieren so gut wie lberhaupt kein agonistisches Verhalten. Man kann aber
durch Reizschwellenerniedrigung mittels Isolierung auch im Terrarium unter
Maiénnchen feindliche Reaktionen auslésen, selten sogar erbitterte Kampfe.
Es sind reine Beschadigungskampfe; daB es dabei nicht zu nennenswerten
Verletzungen kommt, liegt an der physischen Harmlosigkeit dieser Tiere.

Die folgenden Angaben, vorwiegend das Ortsverhalten im Freiland be-
treffend, stiitzen sich auf je 13 Versuchstage mit isotopenmarkierten Méann-
chen und Weibchen, 3 Versuchstage mit einem ebenso markierten Jungtier
sowie sehr viel zahlreichere Beobachtungen an individuell mit Farbe mar-
kierten L.vivipara aller Altersstufen. Die letzteren Beobachtungen sind
naturgemaB lickenhaft, fligen sich aber widerspruchsfrei in das bei den
Isotopenversuchen gewonnene Bild ein.

Bei warmem Wetter unternehmen die Méannchen von L. vivipara ausgedehnte
Tageswanderungen. Die Tiere entfernen sich wahrend der Versuche bis 50 m vom
Ausgangspunkt. DaB man an solchen heiBen Tagen nur selten Bergeidechsen zu
sehen bekommt, hat seinen Grund darin, daB sie die Sonne meiden und sich im
dichten Unterwuchs fortbewegen; die vorziigliche Tarnfarbung macht sie fast
unauffindbar. Bei aller Wanderfreudigkeit ist L. vivipara erstaunlich ortstreu: Der
Wohnplatz wird abends gewohnlich wieder aufgesucht. Voriibergehend benutzt
eine solche Eidechse aber auch andere Wohnplatze. Stellen, die gegen Abend noch
warm sind und guten Unterschlupf bieten, werden bevorzugt. Hier konnen auf
wenigen qm mehrere Eidechsen beisammen ,wohnen“. Paare benutzen manchmal
dieselbe Hohle. L. vivipara ist — wie tbrigens auch andere Arten — nicht an einen
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bestimmten Typ von Schlafplatz gebunden. Ich konnte Steinspalten, Erdlocher,
Grasbiilten, in einer warmen Nacht sogar die Astgabel eines niedrigen Strauches
als Schlafplatz feststellen; am meisten wurden Spalten in totem Holz oder
zwischen Holz und Rinde gewdahlt.

Unmittelbare Begegnung zweier Mannchen, die im Gegensatz zu L. sicula und
L. muralis (Weber 1957) nicht aktiv gesucht, sondern eher gemieden wird, endet zu
den meisten Jahreszeiten mit einem Angriff und der Flucht eines der Gegner. Der
Aktionsraum einer Bergeidechse liberspannt in der Regel die Wohnplatze mehrerer
anderer.

Die Weibchen unternehmen &hnliche, aber allgemein nicht so ausgedehnte
Wanderungen. Nur wenige Meter entfernen sich die Jungtiere von ihren Wohn-
plitzen. Wie die Bergeidechsen dorthin zuriickfinden, ist noch unklar; das Wieder-
auffinden bestimmter Stellen ohne Benutzung besonderer Vermessungsmarken fiel
auf der einférmigen hoch verkrauteten Waldlichtung zumindest dem menschlichen
Beobachter schwer. SonnenkompaBorientierung, die fiir L. viridis nachgewiesen
wurde (K. Fischer 1961), ist auch hier nicht unwahrscheinlich.

Junge L.vivipara sind ausgesprochen gesellig. Sie sonnen sich gruppen-
weise an giinstigen Stellen und viele suchen abends rege]lméaBig eine gemeinsame
Schlafhéhle auf. Erst im zweiten Sommer lésen sich dies¢ ,Jugendgruppen” nach
und nach auf. BeiBereien sind unter Jungtieren selten. Gewohnlich treteln sie nach
einer langeren Trennung voreinander, ohne anzugreifen. Von adulten Tieren wer-
den sie geduldet und sie legen sich oft — meist unter Treteln — zum Sonnen auf
jene. Angriffe Adulter auf Junge sind duBerst selten, treten aber auch im Freiland
auf; das Jungtier entkommt dann regelmé&Big unter heftigem Treteln. Im Terrarium
sind nur zwei Fille von Kannibalismus vorgekommen. Beide gehen auf dasselbe
Mannchen zurlidk, und ich betrachte sie als Ausnahmefall.

Analyse des Verhaltens

Methodik zur Analyse

Besonders, aber nicht ausschlieBlich, werden hier die Ausdrucksbewe-
gungen behandelt. GemaB dem Vorschlag von Eibl-Eibesfeldt (1969, S. 106)
bezeichnen wir nur solche Verhaltensweisen als Ausdrucksbewegungen, die
zu Signalen differenziert sind, obgleich ja auch die nichtsemantischen Be-
wegungen etwas iiber die Stimmung ihres Trdagers ausdriicken kénnen. Es
besteht eine wedselseitige Beziehung zwischen sendeseitiger und emp-
fangsseitiger (z.B. Ausbildung eines AAM) Semantisierung (Wickler 1967).

Eine universell anwendbare Methode zur Analyse von Verhaltensweisen
gibt es bislang nicht. Verschiedene Wege wurden bisher angewandt, meist
ohne daB sich die Autoren dessen bewuBt waren. Auf diese Tatsache macht
Tinbergen (1959) aufmerksam.

In der folgenden Analyse wird jede Ausdruckskomponente bewuBt nach
6 verschiedenen Uberlegungen iiberprift. Nicht jeder dieser methodischen
Punkte fiihrt bei jeder einzelnen Komponente zu einem Resultat. In Erman-
gelung einer Universalmethode ldaBt dieses Vorgehen jedoch die relativ
sichersten Ergebnisse erwarten. Die 6 methodischen Wege lassen sich im
einzelnen folgendermaBen kennzeichnen (Punkt 1 bis 3 in Anlehnung an
Tinbergen, 1959; Punkt 4 in Anlehnung an H. Fischer 1965; 5 und 6 fanden
ebenfalls schon erfolgreiche Anwendung, ohne daf mir bekannt ist, ob sie
je ausdriicklich formuliert wurden):
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1. Bewegungsform

Es wird die Bewegungsform auf ihre einzelnen Komponenten hin
untersucht. Dabei offenbart sich oft ihr ,komplexer Ursprung”. So konnen
.Brudhstiicke der Teilsysteme” einander abwechseln; z. B. im Zickzacktanz
des Stichlingsménnchens. Ferner koénnen ,Komponenten simultan ver-
schrankt” sein, wie etwa in den Gesichtsausdrucksformen der Caniden.
SchlieBlich kénnen KompromiBfbewegungen auftreten (Zitate nach Tin-
bergen 1959).

2. Zeitliche Situation

Eine Hauptstimmung schldgt bei unveranderter Umgebung nicht plétzlich
in eine andere Hauptstimmung um. Vielmehr baut sie sich langsam auf und
klingt auch allmahlich wieder ab (Trdgheitsphénomen nach Lorenz 1939).
Diese Tatsache berechtigt uns zu der Annahme, da8 in der Regel nur Hand-
lungen aus solchen Funktionskreisen mit der zu untersuchenden Ausdrucks-
bewegung abwechseln, denen eine mit ihr gemeinsame Stimmung zugrunde
liegt. Das bedeutet fiir die praktische Anwendung: Wir registrieren, welche
Handlungen einer bestimmten Ausdrucksbewegung vorausgehen und welche
ihr folgen.

3. Rdumliche Situationen

,Wenn man die optimalen Situationen kennt, welche bestimmte
Bewegungssysteme ausldsen, dann sieht man oft, daff die Gesamtlage,
in der ein ganz bestimmter Ausdruck auftritt, Teile zweier solcher optimaler
Einzelsituationen als Komponenten enthdlt” (Tinbergen 1959). Als kon-
kreten Fall fithrt der zitierte Autor gewisse Drohbewegungen an, die be-
sonders an der Grenze zwischen Nachbarrevieren auftreten. Wenn bekannt
ist, daB der Gegner diesseits der Grenze Angriff, jenseits Flucht auslost,
darf man schlieBen, daB an der Grenze beide Antriebe aktiviert werden.

Hier werden unter 3. auch die Situationen behandelt, in die sich ein
Tier regelméBig bei einer bestimmten Ausdrucksbewegung begibt, namlich
die Orientierung zum Partner.

4. Ontogenese

Lorenz (1939) weist darauf hin, daB manche Verhaltensweisen nur im
Jugendstadium einer Art zu finden sind, wahrend bei verwandten Arten
diese Verhaltensweisen zum normalen Inventar der Adulten gehéren kén-
nen. Manche Verhaltensweisen durchlaufen auch verschiedene ontogeneti-
sche Stadien. Die Beobachtung der Ontogenie kann hier wie in der Morpho-
logie — bei méglichst vorsichtiger Deutung — wichtige Hinweise zur
Phylogenie bringen.

5. Ubergangsformen und Sonderfdlle
Viele Ausdrucksbewegungen sind in ihrer hochritualisierten Form zu-
nichst sehr schwer zu deuten, und ihr unritualisiertes Vorbild ist nicht
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leicht zu erkennen. In besonderen Situationen treten aber beim selben Indi-
viduum manchmal Ubergange auf, die zwischen der hochritualisierten Be-
wegung und dem unritualisierten Vorbild vermitteln, z. B. bei einem be-
schwichtigenden Lacerta-Weibchen vom Kopinicken bis zum heftigen BeiBen
(s-S.129).

Ausnahmefille, in denen die zu untersuchenden Bewegungen auftreten, kénnen
ebenfalls aufschluBreich sein und sollten beachtet werden. Solche Beobachtungen
koénnen sowohl Hinweise liefern auf die Entstehungsgeschichte einer Bewegung
als auch auf deren Motivation.

6. Vergleich verwandter Arten

Verschiedene Arten stehen in bezug auf einzelne Merkmale gewdéhnlich
auf verschiedenen Entwicklungsstufen. Oft 148t sich eine Ritualisationsreihe
aufstellen, die bis an die stammesgeschichtliche Wurzel einer Verhaltens-
weise fiihrt. Jedoch ist bei einfacheren Formen stets zu erwdgen, ob echte
Primitivitdt oder eine sekundére Vereinfachung vorliegt.

Imponieren

Wenn man die Imponiergebdrde von L.sicula oder der anderen hier
behandelten Mauereidechsen nach den im vorhergehenden Kapitel be-
schriebenen 6 Gedankenwegen analysiert, 1dBt sich die unten wiedergege-
bene Tabelle aufstellen. Das wird im folgenden erldutert. Fiir L. vivipara
hat diese Tabelle nur bedingte Giiltigkeit, da dieser Art dort aufgenommene
Bewegungskomponenten zum Teil fehlen, jedenfalls bisher nicht beobachtet
werden konnten.

Stammesgeschichtliche Herleitung

Die Bewegungsform des Kehlwdlbens zeigt uns einige Ahnlich-
keit mit der des verstdrkten Atmens (1)%. In Erregung steigert ein Reptil
allgemein seine Atmungstatigkeit, was physiologisch in Anbetracht der zu
erwartenden korperlichen Anstrengung sinnvoll ist. In verschiedener Weise
ist dieses ,Epiphdnomen eines Erregungszustandes” (Wickler 1967) bei
Reptilien umgestaltet worden, z.B. zum Zischen und Aufblihen vieler
Schlangen. (Eine zusammenfassende Darstellung iiber Warn- und Droh-
reaktionen der Reptilien gibt Mertens 1946.)

Bei den hier bearbeiteten Eidechsen tritt die betonte Kehlwolbung
nicht in allgemeiner Erregung auf, sondern ist auf das intraspezifische
Imponieren beschrankt. Sie hat sich von der wahrscheinlichen urspriing-
lichen Funktion der Atmung vollkommen losgelést.

Eine gewolbte Kehle wirkt nicht nur optisch durch die VergréBerung
der Korperumrisse, sondern sie bietet auch einen taktilen Schutz vor An-
griffen seitens eines Rivalen: Dieser kann an der gewdlbten Kehle, die ihm
prasentiert wird, nur schwer zupacken.

6) Die Zahl in () bezieht sich auf die unter ,Methodik zur Analyse” erlduterten
methodischen Punkte.
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Schon die Tatsache, daB einem intraspezifischen Angriff gewéhnlich
Imponieren vorausgeht, 1aBt vermuten, daB Elemente aus Kampfhand-
lungen oder aus Bewegungsweisen, die diesen aus funktionellen Griinden

G,

Abb. 4. Zégerstellung vor einem Beuteobjekt (L. vivipara, juv.).

vorausgehen, zum Imponieren ritualisiert wurden (2). Entscheidender sind
aber die folgenden Fakten.

Eine Eidechse, die im Begriff steht, auf ein Objekt zuzustoBen, driickt
die Vorder-, manchmal auch die Hinterbeine durch (Abb. 4). Ferner wird —
lbrigens ebenso wie bei verstdrkter Atmung — die bei der ruhenden

Tabelle 1: Analyse des Imponierens

Ausdrucks- unritualisierter : A
Komponente Ausgangspunkt Selektionsfaktor Motivation
Kehlwo6lbung verstarkte Atmung
Durchdriicken
der Beine
laterale Abplattung | ZustoBintention VergroBerung der
Korperumrisse,
ge}rllken der n Steigerung der
chnauzenspitze ;
g Eindeutigkeit Aggression,
Flucht,
Resultante aus T
Breitseitsstellung Flucht- Sexualitét®)
zum Partner und Angriffs-
richtung
Nicken langsamer Steigerung der
Frequenz Zustoben Eindeutigkeit
Hemmung des Hand- ; Vermeidung von
lungsfortgangs BSoiby) Beschadigungen

*) gilt nur im Paarungskontext

Die erste Spalte der Tabelle beinhaltet die Einzelkomponenten der Ausdrucks-
bewegung, die auf S. 125 schon beschrieben worden ist. Die zweite Spalte zeigt die
stammesgeschichtliche Wurzel der jeweiligen Einzelkomponente. Die dritte Spalte
gibt Faktoren an, durch die die Evolution (hier = Ritualisation) einer einzelnen
Komponente in einer bestimmten Richtung beglinstigt wurde. Die letzte Spalte gibt
die der Ausdrucksbewegung zugrunde liegenden Motivationskomponenten wieder.
Den einzelnen Bewegungskomponenten lagen urspriinglich recht verschiedene
Motivationen zugrunde. Da die Ausdrucksbewegung aber weitgehend zu einer
Einheit verschmolzen ist, erwies es sich als unzweckméa8ig, die Motivationen der
Einzelkomponenten getrennt zu beriicksichtigen. Deshalb ist die letzte Spalte nicht
unterteilt.
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Eidechse dorsoventrale Abplattung aufgegeben und statt dessen eine
laterale Abflachung gezeigt. Vor kleinen am Boden liegenden
Objekten senkt die Eidechse zusatzlich die Schnauzenspitze.
Bei L. vivipara ist diese Intentionshaltung kaum oder gar nicht vom Impo-
nieren zu unterscheiden, wenn man die Situation auBer Acht laBt. Dies
leitet uns zu der Annahme, daB diese Bewegungskomponenten des Impo-
nierens ihre stammesgeschichtliche Wurzel in der ZustoBintentionshaltung
haben (1; 6). Die gleiche Auffassung duBert Kitzler (1941).

Gewohnlich wird die laterale Abflachung beim Imponieren
weit {iber das vor einem Beuteobjekt iibliche MaB hinaus verstarkt. Dabei
treten bei vielen Individuen aller hier behandelten Arten optische Signale
in Erscheinung, die sonst relativ unaufféllig sind. Die Mauereidechsen
(vorwiegend die Mannchen) tragen blaue Punkte aus den Bauchrand-
schildern. Bei L. vivipara, die insgesamt in hochstem Grade tarnfarbig ist,
haben die Méannchen gewohnlich einen orangefarbenen, schwarz gespren-
kelten Bauch, der so gut wie nur bei der soeben beschriebenen Haltung in
Erscheinung tritt. Da die Farbung im Gegensatz zur Bewegungskoordination
sehr variabel ist (auch innerhalb einer Population!), kann man annehmen,
daB die Farbung sich der Bewegung sinnvoll angepalit hat und nicht umge-
kehrt.

Interessant ist, daB eine imponierende Eidechse die Schnauzenspitze
abwiartssenkt; diese Haltung ist nur vor kleinen, am Boden befind-
lichen Objekten von funktionellem Sinn, nicht vor einem etwa gleich-
groBen Partner. Beim Imponieren ist diese Schnauzenhaltung unter volliger
Loslésung von der urspriinglichen Orientierung und damit auch der ur-
spriinglichen Bedeutung als Folge des Ritualisationsprozesses ,einge-
froren” (1) (Morris 1957).

Eine weitere Loslosung von der urspriinglichen Orientierung zeigen die
grinen Mauereidechsen beim Imponieren in der Gesamtausrichtung zum
Partner, gleichgiiltig ob dieser Rivale oder Geschlechtspartner ist: sie
weisen ihm die Breitseite und nahern sich nicht in gerader Richtung,
sondern in einem sich verkiirzenden Bogen (Abb. 1). Hinde (1966, S.277)
sieht im Umkreisungsverhalten, das sehr viele Tiere in dhnlichen Situatio-
nen zeigen, oft einen ,approach avoidance conflict’. Zweifellos ist auch die
Anniherungsrichtung unserer Eidechsen als Resultante aus Annaherungs-
willen und Flucht zu verstehen, denn dieses Umkreisungsverhalten kommt
nicht zustande, wenn zwei Tiere wie in Abb. 5 spiegelbildlich agieren. Vor
einem Geschlechtspartner kommt als Motivationskomponente Sexualitat
hinzu, ohne daB sich sagen lieBe, in welchem MaBe (1; 3).

Beim Imponierschreiten vollfithren die Mauereidechsen mit dem ganzen
Korper ruckartige Bewegungen langsamer Frequenz. Vorwiegend werden
dabei Kopf und Vorderleib bewegt, so daB der Eindruck des Nickens
entsteht. Solche Bewegungen werden auch dann noch vollfiihrt, wenn die
imponierende Eidechse am Fleck bleibt. Kitzler sieht in den ruckartigen
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Schritten (bei L. viridis und L. agilis) eine ,mimische Ubertreibung des ein-
fachen Naherkommens". Beim sich nicht fortbewegenden Tier diirite eine
ritualisierte ZustoBbewegung vorliegen (die ja auch mit Ndherkommen

-

Abb. 5. Wenn die Rivalen spiegelbildlich agieren, so fiihrt das zu einer Art Parallel-
lauf. (L. sicula; Skizze nach einer Freilandbeobachtung.)

verbunden ist) (1). Besonders bevor ein Mannchen den zitternden Schwanz
eines Weibchens ergreift, zeigt es dieses ruckartige langsame Nicken,
welches dann zum meist sanften Schwanzpacken fiihrt, eine Tatsache, die
ebenfalls fir die Herleitung dieses Nickens vom Zustofien spricht (2;5).

Die auffallige Hemmung des Handlungsablaufs beim Imponieren
— im Vergleich zu den unritualisierten Ausgangspunkten — kann man als
Kompromil zwischen antagonistischen Antrieben (Angriff — Flucht) ver-
stehen (3).

Selektionsfaktoren

Die ersten 5 in der Tabelle auf S. 137 angefiihrten Ausdruckskomponen-
ten haben gemeinsam, daB die Kérperumrisse des agierenden Tieres
aus der Sicht des Signalempfdangers vergroéfert werden. Solche Kom-
ponenten, die schon ohne spezielle empfangsseitige Semantisierung ,ver-
stdndlich” sind, werden von der Selektion als Ausdrucksbewegungen
beglinstigt. ‘
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Eine allgemeine Forderung an eine Ausdrucksbewegung ist ihre Ein -
deutigkeit. Diese kann erstens dadurch gewahrleistet werden, daB der
stammesgeschichtliche Ausgangspunkt abgedndert (ritualisiert) wird und
zweitens dadurch, daB mehrere solcher stammesgeschichtlicher Wurzeln zu
einer neuen Einheit verschmolzen werden. SchlieBlich wird die Eindeutig-
keit dadurch erhoht, daB die Ausdrucksbewegung weitgehend unabhéngig
von der Antriebsstarke in konstanter Weise ablauft. Oft ist eine ,typische
Intensitat” (Morris 1957), deren Motivationsstarke an der Bewegungsweise
nicht abzulesen ist, ausgebildet. Beim Imponieren vor einem Rivalen der
hier bearbeiteten Eidechsen ist die Losléosung der Ausdruckskomponenten
von der Motivationsstirke deutlich erkennbar; z.B. wenn bei gleich-
bleibender Aggression die Fluchttendenz steigt (vgl. Abb.6), wird nicht
sofort Flucht ausgelést. Diese Loslésung von der Motivationsstirke geht
in unserem Falle jedoch nicht soweit, daB sie nicht dem Beobachter —ver-
mutlich auch dem Artgenossen — Riickschliisse auf die relative Antriebs-
starke gestattet (Abb. 6).

A
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Abb. 6. Ausdrucksbewegungen eines Lacerta-sicula-Mannchens einem Geschlechts-
genossen gegeniber. Die Figuren sind in ein Koordinatensystem gesetzt, dessen
Achsen Flucht und Angriff symbolisieren. Die ungeféhre relative Starke der beiden
Antriebskomponenten wird durch die jeweilige Position im Koordinatensystem
sichtbar. Haltung und Bewegung des Tieres oben links sind vorwiegend durch
Flucht motiviert, die gewdlbte Kehle zeigt aber noch Aggression an. Die Figur
unten stellt ein Méannchen bei ungehemmter Verfolgung eines Rivalen dar; es
handelt sich nicht um eine Ausdrucksbewegung im engeren Sinne.
Kriterien fiir die relative Starke der Aggressivitdt sind: laterale Abplattung des
Rumpfes, Wo6lbung der Kehle, Durchdriicken der Beine und Abwaértsrichten der
Schnauze.
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Die Hemmung des Handlungsfortgangs ist ein wesentlicher Faktor zur
Vermeidung ernster Kampfe. Denn allgemein koénnen Kampfe leicht zu
Beschadigungen fiihren; sie sind auf jeden Fall recht unékonomisch fiir eine
Art, die in sehr dichter Population lebt (vgl.S. 130); dariiber hinaus sind
kampfende Kleintiere sehr ihren FreBfeinden ausgeliefert.

Motivation

Die unritualisierten Ausgangspunkte (s. Tab. S. 137) der Imponiergebarde
verraten uns, daB ihre urspriinglichen Motivationskomponenten Aggres-
sion und Flucht sind (1;3). Zu demselben Ergebnis fiihrt die Beob-
achtung der zeitlichen Situation (2): auf Imponieren kann sowohl Angriff
als auch Flucht folgen. Vorausgehen kann dem Imponieren zwar eine ag-
gressive Handlung, nicht aber Flucht, was ein deutlicher Hinweis dafiir ist,
daB Aggression die starkere Motivationskomponente ist.

Wenn ein Mdannchen vor einem Geschlechtspartner imponiert, fiihrt dies
oft zur Paarung; nahezu jeder Paarung geht ausgeprédgtes Imponieren vor-
aus. In diesem Zusammenhang ist also Sexualitdt mit Sicherheit eine

der Motivationskomponenten (2).

Beschwichtigen

Tabelle 2: Analyse des Beschwichtigens

Ausdruckskomponente xnrltuahswrter Selektionsfaktor Motivation
usgangspunkt
Treteln Laufen
Kopfnicken ZustoBen keine
rascher Frequenz (defensiv) VergréBerung der Flucht,
Kopftrichtung zum ] . Korperumrisse; Aggression,
P Defensivbeien und . S litat*
Partner, plotzliche - - Steigerung der exualitat®)
3 5 Fluchtintention
seitl. Abweichungen . . :
Eindeutigkeit
Schwanzzittern ?

*) Gilt nur im Paarungskontext.
S. die Erlduterungen zu Tabelle 1 (S. 137).

Stammesgeschichtliche Herleitung

Die Ausdruckskomponente ,Treteln” besitzt eine auffdllige Ahnlichkeit
mit der — sicherlich angeborenen — Bewegung des Grabens. In beiden
Fdllen ruhen ndmlich in der Regel die Hinterbeine und in beiden Fallen
kann die Bewegung auch einseitig, also nur mit einem Vorderbein aus-
gefiihrt werden. Berticksichtigt man jedoch die Funktion des Grabens, dann
erscheint es wenig naheliegend, daB hier die stammesgeschichtliche Wurzel
des Tretelns liegt. Das Graben, welches besonders dann auftritt, wenn eine
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Eidechse nicht vorwartskommt, z. B. stereotyp an einer Glasscheibe, diirfte
sich ebenso wie das Treteln von einer urtiimlicheren Bewegung, dem Laufen
herleiten. Zu letzterem haben beide abgeleiteten Bewegungen ebenfalls
eine erhebliche Ahnlichkeit. Damit wird die Ansicht Kitzlers (1941) be-
statigt, daB sich das Treteln ,von einem Teil der Bewegung des Davon-
laufens” herleitet (1).

Fiir die Herleitung des Tretelns vom Laufen spricht weiterhin, daf es ohne
semantische Bedeutung auch in solchen Situationen gezeigt wird, in denen eine
Eidechse ,eigentlich” laufen sollte; so etwa, wenn sie, auf einem Mauervorsprung
sitzend, von einem Beutetier gelockt wird (3). Eine ausnahmsweise von einer
adulten L.vivipara angegriffene junge flieht unter heftigem Treteln. Hier liegt
offenbar ein Ubergang zwischen der Ausgangsform und der ritualisierten Bewe-
gung vor (5). Eine halberwachsene L.vivipara, bei der sich das Treteln in Gefan-
genschaft wochenlang nicht ausldsen lieB, tretelte heftig vor einer hinzugesetzten
Hainschnecke (Cepaea), offensichtlich eine direkte Anndherung nicht wagend; im

Freiland beobachtete ich einmal Treteln vor einem Kéfer (5). Das Treteln ist hier
als Erregungsventil zu verstehen.

SchlieBlich sei zur Bewegungsform des Tretelns noch bemerkt, daB die
Vorderbeine nicht nur alternierend, sondern auch synchron bewegt wer-
den kénnen. Dies und die oft einseitige Bewegung zeigen, dafl die Bewe-
gungskoordination weitgehend von der urspriinglichen geldst ist.

Das ausgeprdgte Kopfnicken der beschwichtigenden Eidechsen ist
in seiner Herleitung der Bewegungsform nach zunéchst schwer zu ver-
stehen. Aber in besonderen Situationen zeigen die Eidechsen alle Uber-
gangsformen von der hochritualisierten Bewegung bis zur unritualisierten
stammesgeschichtlichen Wurzel (5): wenn ein nicht paarungswilliges L.-
sicula-Weibchen von einem Madinnchen ernsthaft angebalzt wird, dann
zeigt es die bereits beschriebene Beschwichtigungsgebarde mit Kopfnicken.
LaBt das Mannchen nicht bald von seinem Vorhaben ab, sondern riickt mit
seinem Kiefergriff weiter die Schwanzwurzel aufwarts, dann stoft das
Weibchen mit zunehmender Heftigkeit beim Nicken gegen den Hals des
Minnchens, auBerdem zeigt das Weibchen dabei gewohnlich noch eine
Abwehrbewegung mit dem Hinterbein (Abb.2). Hatte dieses Verhalten
des Weibchens noch keinen Erfolg (was selten ist), dann geht das StoBien
in BeiBen iiber. In besonderen Fallen kann sich das Weibchen festbeifien.
AufschluBreich ist in diesem Zusammenhang auch der Artenvergleich (6).
Ganz dhnlich wie L. sicula verhalt sich ein nicht paarungsbereites L.-melisel-
lensis-Weibchen. L. hispanica richtet beim Nicken erst kurz bevor sie zu-
beiBt, den Kopf auf den Partner. L. vivipara schlieBlich beifit im analogen
Fall ohne jede Vorankiindigung durch Nicken. Entsprechend ist bei dieser
Art das Nicken als Ausdrucksbewegung kaum ausgebildet.

Erst im Alter von mehreren Wochen zeigen junge L.sicula die Be-
schwichtigungsgebarde; werden sie von stirkeren Artgenossen festgehal-
ten, so beiBen sie sich frei; diese Bewegungen werden bald als Kopinicken
bei bloBer Annaherung ausgefiihrt (4).
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Beschwichtigende griine Mauereidechsen richten ihren Kopf
auf den Partner. Zu dem vertikalen Nicken treten plétzliche, erheb-
liche horizontale Abweichungen. Ist die Richtung zum Partner ein Ausdruck
fiir urspriingliche Angriffstendenz, so driicken die seitlichen Abweichungen
die Fluchttendenz aus (3). Eine griilne Mauereidechse, deren Flucht unmittel-
bar bevorsteht, richtet auch den Kopf mehr vom Partner weg (2) (Abb. 2).
Als Gegenstiick wendet L. hispanica, die nicht die grundsitzliche Aus-
richtung zum Partner hin zeigt, sich erst gegen ihn, wenn sie am Schwanz
festgehalten wird und unmittelbar vor dem ZubeiBen steht (2; 6).

Fir das Schwanzzittern 148t sich keine funktionsgebundene

unritualisierte Ausgangsbewegung finden. Schwanzbewegungen — das
Zittern kann zu einem Zucken oder Schléngeln abgewandelt sein, es gibt
auch Ubergdnge — kommen in sehr verschiedenen Situationen vor (5):

Besonders Jungtiere schldangeln oder zucken oft mit dem Schwanz, wenn sie
vor einem Beutetier z6gern. Adulte Eidechsen verschiedener Arten und
Gattungen (z.B. Psammodromus) bewegen den Schwanz wellenférmig,
wenn sie in ein fremdes Terrarium gekommen sind. Meine zahme L. Iepida
schlagt oft so unverhofft mit dem Schwanz an einen Gegenstand, wenn man
sie wieder in den Kafig setzen will, daB selbst ein vorbereiteter Beobachter
meist erschrickt. Diese Beispiele zeigen, daB die Schwanzbewegungen bei
allgemeiner Erregung auftreten ohne daB in jedem Falle eine &uBere
Funktion erkennbar wére. Bei L. sicula hat diese Bewegung, wenn sie bei
der Balz auftritt, eine ,typische Intensitdt” bekommen.

RegelmédBig bewegen die Eidechsen den Schwanz, wenn sie von Art-
genossen festgehalten werden. Allerdings zeigen bei den griinen Mauer-
eidechsen die Mannchen diese Bewegung selten in der hochfrequenten
typischen Form. In einem Falle wurde ein groBes L.-sicula-Mannchen von
einem Madnnchen der sehr viel kleineren L. hispanica (diesem war das
angebalzte Weibchen weggelaufen) am Schwanz festgehalten. Das sicula-
Maénnchen, fir das die winzige L. hispanica keinen Gegner darstellte,
zitterte daraufhin genau in derselben Weise mit dem Schwanz, wie es ein
sicula-Weibchen bei der Balz tut. Solche Beobachtungen machen es denkbar,
daB das Schwanzzittern in sozialem Zusammenhang urspriinglich die
Funktion des ,Abwimmelns” hatte. Es entwickelte sich dann zum Bestand-
teil der Beschwichtigungsgeste und schlieBlich unter Bedeutungsumkehr
auch zur Paarungsaufforderung.

Selektionsfaktoren

Wurden zum Imponieren besonders solche Epiphdnomene eines Erre-
gungszustandes ritualisiert, die mit einer VergroBerung der Kérperumrisse
verbunden sind, so kann es nicht wundern, daB beim Beschwichtigen als der
zum Imponieren reziproken Handlung, solche VergréBerungen
vermieden werden. Imponieren und Beschwichtigen diirfen keinesfalls
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verwechselbar sein. Deshalb ist bei solchen Einzelkomponenten beider Aus-
drucksbewegungen, die auf dieselbe stammesgeschichtliche Wurzel zurtck-
gehen, der RitualisierungsprozeB in entgegengesetzte Richtungen gelaufen.
So hat das Kopfnicken beim Beschwichtigen eine deutlich raschere Frequenz
als beim Imponieren. Die Schnauzenspitze, die beim Imponieren abwarts
gerichtet wurde, wird hier waagerecht oder aufwarts gerichtet.

Die Laufbewegung wird beim Imponieren extrem verlangsamt und ruck-
artig ausgefithrt, beim Beschwichtigen (Treteln) dagegen besonders rasch.
AuBerdem werden im letzteren Fall die Beine vom Boden abgehoben, wah-
rend sie beim Imponieren als Stelzen fungieren.

Die Ausrichtung zum Partner resultiert beim Imponieren wie Beschwich-
tigen aus dem Antagonismus von Flucht- und Angriffsmotivation. Beide
Ausdrucksbewegungen sind trotzdem im Erscheinungsbild grundverschie-
den. Beim Imponieren wird eine ruhige, senkrecht zum Partner gehaltene
Ausrichtung gezeigt, beim Beschwichtigen wechseln Zuwendung und Ab-
wendung in rascher Folge mit jdhen Bewegungen ab. Die Eindeutig-
keit ist also auch hier trotz gemeinsamen Ursprungs zweier Bewegungs-
weisen gewahrt.

Motivation

Als urspriingliche Motivation lag den einzelnen Bewegungskomponenten
(s. Tab. S. 141) Flucht und Angriff zugrunde (1). Zu demselben Ergebnis —
und das ist fiir die tatsdchliche Motivation der ritualisierten Bewegung
entscheidender — fiihrt die Beobachtung der zeitlichen Situation der Be-
schwichtigungsgebérde (2).

Ebenso wie beim Imponieren erkennen wir auch beim Beschwichtigen
Sexualitat als Motivationskomponente; das Beschwichtigen dient ja als
weibliches Paarungsvorspiel (2).

Die Fluchtmotivation diirfte starker sein als die aggressive. Denn die
hier vorkommende Aggression ist bereits komplexer Natur; sie hat sehr
viel mit dem weitgehend fluchtmotivierten Angriff gemeinsam, der nach
Untersdareiten der ,kritischen Distanz” (Hediger 1934) gezeigt wird.

Paarungsverhalten

Da ein Teil der paarungseinleitenden Bewegungen bereits im Vorher-
gehenden analysiert wurde, ist deren neuerliche Behandlung, was die
stammesgeschichtliche Herleitung angeht, nicht erforderlich.

Beziiglich der Motivation spricht vieles dafiir, da88 die beteiligten Kom-
ponenten Flucht und Aggression zugunsten der Sexualitat in den Hinter-
grund treten, nicht aber vo6llig verschwinden. Denn es gibt Beobachtungen,
die Flucht- und Angriffsstimmung sowohl bei Ménnchen als auch bei Weib-
chen im Paarungszusammenhang deutlich zeigen. Die Balz hat ja wohl auch
in erster Linie die Aufgabe, diese beiden Antriebe in gelenkte Bahnen zu
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bringen, um dadurch eine Paarung zu ermdéglichen. Dafiir spricht auch die
Tatsache, daBl das Imponieren vor der Paarung mit gut bekannten Weib-
chen ausfallen kann (bei L. melisellensis Kramer 1937; bei L. hispanica
eigene Beobachtung).

Kramer folgert daraus, daB den Méannchen von L. sicula und L. melisellensis ein
eigentliches Paarungsvorspiel fehit. Dieser SchluB ist fiir erstere Art auf jeden Fall
unberechtigt, und nach meinen Beobachtungen balzt auch ein L.-melisellensis-
Mannchen vor Weibchen, mit denen es monatelang im engeren Terrarium zusam-
mengelebt hat. Unter natiirlichen Verhéltnissen, auf die ja die Instinkthandlungen
abgestimmt sind, erscheint ein Ausfallen der Balz bei diesen Arten ganz unwahr-
scheinlich.

Die aktive Beteiligung der Weibchen am Zustandekommen der Paarung
erscheint weniger klar. Klingelhoffer (1931) beschreibt, daB ein briinstiges
L.-agilis-Weibchen dem Maéinnchen nacheilt und es mit dem Maule fest-
zuhalten versucht. Aktive Anndherungen konnte ich auch bei den griinen
Mauereidechsen und bei L. viridis beobachten. Bei der letzteren Art be-
schreibt Kitzler (1941) ein ,symbolisches AbbeiBen”. In diesem Verhalten
sieht die Autorin wohl zu Recht ein urspriingliches Abwehrverhalten,
welches eine vollkommene Bedeutungsumkehr erfahren hat. Ahnlichen
Bedeutungswandel erfuhren das rasche Kopfnicken der Mauereidechsen und
moglicherweise auch das Schwanzzittern (vgl. S. 143).

Der Flankenbifl besitzt bei der Lacertenpaarung keine funktio-
nelle Notwendigkeit. Das beweisen einerseits Tiere mit dhnlicher duBerer
Morphologie und anderer Kopulationsform, andererseits auch L.-hispanica-
Mannchen, wenn sie bei der Paarung das Weibchen mit den Vorderbeinen
festhalten (Abb. 3 m). In dieser Haltung ,kénnten” sie auf den zusétzlichen
Flankenbill verzichten, wenn sie ,wollten".

Wenn der Flankenbifl nicht funktionell zu erkldren ist, aber — soweit
bekannt — von allen Lacerten gezeigt wird, kann die Erklirung nur stam-
mesgeschichtlicher Art sein. Wie wir sahen, miissen bei den Lacerta-Arten
besonders die Mannchen wahrend der Paarung die aggressiven Antriebe
in ritualisierte Bahnen lenken. Dazu dient zundchst das Imponieren, dann
der Schwanzbi}, der z.B. bei L.sicula recht hoch ritualisiert ist, bei
L. vivipara und L. hispanica wohl auftreten kann, aber nicht muf; bei den
letzteren Arten erfolgt statt dessen manchmal ein NackenbiB, der besonders
bei L.vivipara so heftig sein kann, daB er fiir uns vom Aggressionsbif3
nur durch die darauffolgende Paarung zu unterscheiden ist. Auch Arten, zu
deren Normalverhalten das Schwanzbeifien gehért, zeigen ausnahmsweise
statt dessen den NackenbiB. Ich konnte das bei L. sicula beobachten, Leydig
(1872) bei L. agilis und Kitzler (1941) bei L. viridis.

Ahnliches gilt auch fiir L. melisellensis; nach Kramer (1937) kann vor
der Paarung das Mannchen ,auch eine andere Kérpergegend” (als Schwanz
oder Flanke) zu fassen bekommen,
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Das Vorspiel kann also weitgehend variieren; die Kopula selbst aber
ist, was den FlankenbiB angeht, immer gleich. Dieser Rest von Aggressions-
verhalten wird offenbar so leicht nicht aufgegeben.

Sahen wir bereits, daB wichtige Elemente des Imponierens und Kamp-
fens vom Beuteerwerb abstammen, so hat sich nun gezeigt, daB sich ent-
scheidende Elemente des mannlichen Paarungsverhaltens vom Aggressions-
verhalten herleiten. Die synoptische Darstellung von Beuteerwerb, Aggres-
sions- und Paarungsverhalten l&Bt eine interessante Periodizitat zutage
treten:

3. Balz 1 Imponieren Ergreifen Schiitteln
(SchwanzbiB, (fallt meist
FlankenbiB) aus)

2. Aggression Imponieren Ergreifen Schiitteln
1. Beuteerwerb Intentions- Ergreifen Schiitteln
haltung

B ——Re — I — -

Handlungsablauf

Wir finden hier eine bestimmte Handlungskette beim selben Tier auf
drei verschiedenen Ebenen wieder.

Paarungsnachspiel

Wie bereits auf S. 129 beschrieben und in Abb. 3 d dargestellt, halt das
Minnchen von L.sicula (jedenfalls bei den hier untersuchten Ostlichen
Populationen) nach der Kopula das Weibchen noch einige Minuten im
Flankengriff fest. Ob dieses merkwiirdige Nachspiel auch im Freiland, wo
ich es in einem Falle beobachten konnte, die Regel ist, muB offen bleiben,
da die ernsthaft balzenden Paare sich stets in dichter Vegetation der Beob-
achtung entzogen. Kramer (1937), der dieses Nachspiel nicht erwdhnt, be-
richtet von einer Freilandbeobachtung, ,daB ein Mannchen sein Weibchen
minutenlang wie ein apportierender Jagdhund die Beute quer im Maul mit
sich herumtrug, von Zeit zu Zeit die Begattung versuchend.” Moglicher-
weise war hier gerade eine Kopulation vorausgegangen. Wahrend des
Nachspiels konnte ich bei L. sicula allerdings nie einen Kopuiationsversuch
beobachten.

Obgleich es bei den anderen diesbeziiglich bekannten Arten kein der-
artiges Nachspiel gibt, kann uns ein Vergleich mit deren Nachpaarungs-
verhalten weiterhelfen (6). Fir L. agilis beschreibt Kitzler (1941) eine auch
bei anderen Arten vorkommende ,Nachfolgereaktion” des Mdnnchens.

Bei L. vivipara und L. melisellensis konnte ich in je einem Falle ein ausgespro-
chen aggressives Verfolgen durch das Mannchen nach der Kopula beobachten. Bei
L. sicula folgte heftiges Nackenbeifien, in einem Fall sogar auf das Nachspiel. Die-
ses Mannchen allerdings, das ich erst drei Wochen zuvor aus der Winterruhe ge-
weckt und meist isoliert gehalten hatte, verhielt sich auch dadurch ganz ungewohn-
lich, da8 es vor und nach der Paarung zeitweilig ungehemmt vor dem Weibchen
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floh. Im allgemeinen verhalten sich alle hier untersuchten Arten nach der Paarung
jedoch friedlich. Wenn das Ménnchen sofort erneut balzt, dann weniger ausgepragt
als vor der Paarung.

Auf die Kopula folgende erneute Begattungsversuche seitens des
Mannchens beschreibt Weber (1957) bei L. muralis als Normalfall; eine
neue Paarung wird aber vom Weibchen nicht zugelassen. Bei meinen
L. hispanica war bei einem solchen Versuch das Mé&nnchen trotz Abwehr
des Weibchens erfolgreich. In anderen Féllen blieben die Tiere nach der
Paarung ruhig.

Diese Beobachtungen fiihren zu folgenden Feststellungen:

I. Unmittelbar nach der Begattung ist der Antrieb zur Paarung beim
Maénnchen keineswegs immer erschopft, sondern scheint erst langsam
auszuklingen.

2. Der Aggressionstrieb des Mannchens wird durch die stattgefundene

Paarung oft erst aktiviert, jedenfalls nicht unterdriickt.

L. sicula hat, verglichen mit den anderen hier untersuchten Arten, entschieden
die kiirzeste Paarungsdauer (vgl. Abb.3), Eine solche zeitliche Verkiirzung des
Paarungsaktes hat sicherlich einen Selektionsvorteil (wahrend der Paarung hohe
Gefdhrdung durch FreBfeinde). Eine allgemeine Verringerung des Sexualtriebes
wirde zu selteneren Paarungen fiilhren und wére von selektionistischem Nachteil.
Es sieht aus, als hétte L. sicula folgenden Ausweg beschritten (der gewif nicht der
einzig denkbare ist): Das Mdnnchen reagiert seine durch die Verkiirzung der
Kopula noch reichlich vorhandene Antriebsenergie ,planméaBig” wéhrend des Nach-
spiels ab. Im Falle einer Gefdhrdung von auBilen kann dieses schneller als eine
Kopula abgebrochen werden.

Diskussion

Es ist eine oft bestdtigte Ansicht, daB die ,Drohbalz” (Mertens 1946)
eines der Partner unter anderem die Aufgabe hat, den Aggressionstrieb —
der auch durch den Geschlechtspartner aktiviert wird — in ritualisierte
Bahnen zu lenken, damit iiberhaupt eine Paarung stattfinden kann.

Beim Weibchen, welches bei den meisten Tierarten — so auch bei den
Eidechsen — den untergeordneten Partner darstellt, wird auBer dem
Aggressions- und dem Paarungstrieb der Fluchttrieb aktiviert; dieser muB
ebenfalls in eine die Paarung ermdglichende ritualisierte Bahn gelenkt
werden.

Im Gegensatz zu vielen in dieser Hinsicht gut untersuchten Fischen und
koloniebriitenden Végeln ist bei den Eidechsen die Aggressivitit, die eine
Voraussetzung zur Territorialitat ist, nicht zur Griindung und Aufrecht-
erhaltung eines Brutreviers entwickelt, vielmehr scheint sie der opti-
malen Verteilung samtlicher Individuen im gesamten zur Verfiigung
stehenden Lebensraum zu dienen.

Die daraufhin im Rahmen dieser Arbeit untersuchte L.sicula ist in
diesem letzteren Sinne territorial. Dasselbe gilt fiir andere, beziiglich ihres
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Ortsverhaltens beobachtete Mauereidechsen (L. muralis, Weber 1957; L
erhardi, Gruber und Schultze-Westrum 1971). '

In einem Biotop, in dem die Nahrung der die Populationsdichte begren-
zende Faktor ist, hat die auf dem Kampf—Fluchtsystem basierende mehr
oder weniger strenge Territorialitdt zweifellos eine erhebliche arterhal-
tende Bedeutung. Anders liegen die Verhdltnisse bei einem Reptil, das
nicht nur bis ins Hochgebirge, sondern auch nérdlich bis tiber den Polar-
kreis vorstdBt. Hier liegt der populationsbegrenzende Faktor weniger im
Nahrungsangebot (umgekehrt wie bei einem Warmbliitler ist ja bei einem
Reptil der Stoffwechsel bei niedrigen Temperaturen verschwindend gering)
als vielmehr in physikalischen Faktoren, ndmlich den meist niedrigen
Temperaturen. Eine Anpassung an diese Gegebenheiten ist die Ovovivi-
parie, eine andere liegt im Ortsverhalten dieser Eidechsen.

Bei der meist niedrig stehenden nordlichen Sonne sind mikroklimatisch
giinstige Reviere besonders in Waldgebieten (L. vivipara heiBt zu Recht
auch Waldeidechse) selten. Ein streng territorialer Revierinhaber wiirde
hier alle Rivalen in die auf die Dauer unbewohnbare Umgebung vertreiben.
Dieses wiederum wiirde zu einer fiir die Erhaltung der Art geféahrlich
diinnen Population fithren. So aber kénnen auf einem wenige gm grofien
Raum mehrere Mannchen und Weibchen wohnen. An heiflen Tagen, an
denen der Nahrungsbedarf hoch ist, unternehmen sie Streifziige in die
reichlich Nahrung bietende Umgebung.

Fir L. vivipara besteht also — im Gegensatz zu den in warmen Klima-
ten beheimateten Eidechsen — ein gegen strenge Territorialitat gerichteter
Selektionsdruck, was mit folgenden Konsequenzen verknipft ist:

1. Mit der ausgepragten Territorialitdt entfallt auch die Notwendigkeit
ausgepragter Aggressivitat: L. vivipara ist die friedlichste der hier be-
handelten Eidechsen.

2. Bei geringer Aggressivitdt entfdllt auch die Notwendigkeit, diese bei
der Balz in ritualisierte Bahnen zu lenken: L. vivipara hat die einfachste
Paarungsform.

3 Fine solche Art kann schlieBlich auf mit Aggression u. Balz zusammen-

hingende Ausdrucksbewegungen verzichten: L. vivipara ist entschieden
die ausdrucksidrmste der hier behandelten Arten.
Beim derzeitigen Wissensstand erscheint es unmoglich, Auskunft dar-
iiber zu geben, ob diese primitiv erscheinenden Eigentliimlichkeiten von
L. vivipara primérer Natur sind oder sekundar in Anpassung an ihren
Biotop entstanden sind.

Zusammenfassung

Aus der Untersuchung des Verhaltens von Lacerta sicula, L.melisellensis,
L. hispanica und L. vivipara ergibt sich folgendes:
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1. Die Handlungsformen der Paarungseinleitung sind dem agonistischen Ver-
halten entlehnt, und zwar beim Maéannchen dem Imponieren und beim Weibchen
dem Beschwichtigen.

2. Das Imponieren besteht bei Lacerta aus mehreren Ausdruckskomponenten,
die bei den verschiedenen Arten unterschiedlich stark ausgebildet sind. Sie werden
im einzelnen von verschiedenen stammesgeschichtlichen Wurzeln hergeleitet:

Kehlwoélbung von verstarkter Atmung; Durchdriicken der Beine, laterale Rumpf-
abplattung und Senken der Schnauzenspitze von der Zusto8intention; Nicken lang-
samer Frequenz vom ZustoBen; die Breitseitsstellung zum Partner ist als Resul-
tierende aus Flucht und Angriff zu verstehen.

3. Das Beschwichtigen besteht ebenfalls aus verschiedenen Ausdruckskompo-
nenten, die verschiedenen Wurzeln entspringen:
Treteln (schnelle Bewegung mit den Vorderbeinen ohne Lokomotion) leitet sich
vom Laufen her; Kopfnicken rascher Frequenz vom ZustoBen; die Kopfrichtung
zum Partner mit plotzlichen seitlichen Abweichungen ist als Konflikt zwischen
Angriffs- und Fluchtintention erkldarbar. Schwanzbewegungen kommen in viel-
fdltigen Erregungszustédnden vor und haben vielleicht keine urspriingliche Funktion.

4, Alle diesbeziiglich bekannten Lacerta-Médnnchen halten vor und wéhrend
der Paarung das Weibchen mit den Kiefern in der Flanke fest. Dieser Flankenbif
ist zum Festhalten nicht unbedingt erforderlich; er wird stammesgeschichtlich
gedeutet und liber den AggressionsbiB vom BeutebiB abgeleitet.

5. Soweit bekannt, halten sicula-Ménnchen als einzige Lacerta-Art nach der
Paarung das Weibchen, welches sich dabei ruhig verhdlt, noch mehrere Minuten
lang fest. Man hat Grund anzunehmen, daB noch vorhandene Aggressions- und
Paarungsantriebe auf diese Weise aufgezehrt werden. Die Paarungsdauer ist bei
dieser Art mit einer halben Minute relativ sehr kurz, was als Selektionsvorteil zu
verstehen ist.

6. L.sicula erwies sich bei Studien auf einer dichtbevdlkerten kleinen Insel als
territorial; Médnnchen dulden Weibchen in ihrem Revier. Die Tiere entfernen sich
hier nur bis zu wenigen Metern vom Zentrum ihres Territoriums.

7. Der Aktionsraum von L. vivipara (bei Mdnnchen wie Weibchen) iiberspannt
an heiBen Tagen in der Regel zahlreiche Wohnpldtze von Artgenossen. Médnnchen
entfernen sich bis mindestens 50 m von ihrem eigenen Wohnplatz, wie mit Radio-
isotopenmarkierung nachgewiesen wurde.

8. Die im Verhdltnis zu anderen Arten auffallende Ausdrucksarmut von L. vivi-
para wird ebenso wie ihre Ortsgewohnheiten auf 6kologische Faktoren (niedrige
Temperaturen im Lebensraum dieser Art) zuriickgefiihrt.

Summary
Ethological studies in some European Lizards

The behaviour of the lizards Lacerta sicula, L. melisellensis, L. hispanica and
L. vivipara has been studied. The following facts were found:

1. The forms of action in courtship display are derived from agonistic displays,
in male from threatening, in female from appeasement display.

2. Threat display of Lacerta consists of several components of expression being

differently developed in the different species. In detail they are derived from
diverse evolutionary origins:
Curvature of throat from intensified respiration; straightening of legs, lateral
flattening of the body and vertical declination of the nose from the intention of
pushing to an object; nodding of small frequency from pushing to an object; the
broadside orientation to the partner is understandable as resultant from aggression
and avoidance.
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3. Appeasement behaviour consists of diverse components of expression as
well, which derive from different roots:
Treteln (fast movement of the forelegs without locomotion) is derived from rushing;
nodding of high frequency from pushing towards an object. The head's direction
and the sharp horizontal declinations to the partner are to be understood as an
approach avoidance conflict. An original importance of the tail shivering is hard
to find; tail movements are to be seen in many situations of being stirred up.

4. All male specimen of Lacerta — as far as we know them — keep a tight
grasp of the female's flank with their jaws before and during copulation (fig. 3).
This behaviour, which is not to be regarded as a functional necessity, is derived
from aggressive biting which in turn is linked to biting motivated by prey.

5. L. sicula is — as far as known — the only species whose males hold fast
the females some minutes even after copulation, the female keeps quiet during
this time. It is argued that the impulses of aggression and copulation are thus
consumed in L. sicula. The duration of copulation in this species (c. /2 min) is
relatively short, which is understandable as an advantage in selection.

6. L. sicula proved to be territorial in a densely populated small island; male
tolerate females in their territories. Both sexes move away only a few meters
from the center of their range.

7. The action radius of L. vivipara is more than 50 meters in hot days; this
could be shown by tracer technique. Males and females usually cross the ranges
of various other individuals of their species.

8. Compared with the other species L. vivipara is very poor in expression;

this and its vagility is regarded as a consequence of ecologic factors (low tempera-
tures) in its habitat.
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